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研究成果の概要（和文）：シロアリの生殖虫は長命で，特に王は基本的に入れ替わらず，繁殖活動に従事し続け
る。シロアリでは，性決定遺伝子Doublesex（Dsx）が雄しか発現しないことから，Dsxの下流に王の繁殖力と長
寿を支える遺伝子群が存在する可能性がある。解析の結果，ヤマトシロアリでは，Dsxの下流に精子形成や寿命
に関係する複数の遺伝子が見つかった。但しDsxの下流は種間で異なり，シロアリで共通する遺伝子群は同定さ
れなかった。更に，Dsxの遺伝子構造や発現パターン，ゲノム上の位置にも種間で大きな違いがあった。これら
のDsxに関係する多様化は，シロアリの進化に大きく貢献した可能性がある。

研究成果の概要（英文）：In termites, reproductive individuals are long-lived, especially the kings 
typically do not get replaced and continue to engage in reproductive activities. Since the sex 
determination gene Doublesex (Dsx) is expressed only in termite males, it is possible that 
downstream of Dsx, there is a gene network that supports the high fertility and longevity of kings. 
The results showed that, in Reticulitermes speratus, multiple genes involved in sperm formation and 
lifespan were found downstream of Dsx. However, the Dsx targets varied among species, and a common 
gene network of termites was not identified. Furthermore, there were quite differences in the Dsx 
gene structure, expression patterns, and genomic positions among species. These diversifications 
related to Dsx may have greatly contributed to the evolution of termites.

研究分野： 昆虫生態学，進化発生学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
研究例の多いアリやハチの雄成虫は短命で，シロアリの王の長命性をもたらす分子的な要因が解析された例は殆
どない。解析の結果，日本最普通種のヤマトシロアリでは，性的形質の発達を調節する転写因子Doublesex
（Dsx）が，精子形成だけでなく，寿命の調節に働く複数の遺伝子の発現に影響することが示唆された。これら
は，王の長命性と高い繁殖力をもたらす遺伝子ネットワークの一部を構成する可能性がある。更に，Dsxの構造
や発現パターン，標的遺伝子は種間で多様化することも明らかになった。Dsxに関係する変化が，シロアリの生
態や形態，発生に大きな影響を与えた可能性を示す重要な成果である。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 
 真社会性動物の代表例であるシロアリは，系統的に遠縁のハチやアリとは異なり，雌雄一対の
生殖虫が繁殖を繰り返してコロニーを発達させる。生殖虫の寿命は大変長く，不妊個体（ワーカ
ーや兵隊）が数ヶ月であるのに対し，数年から数十年生きることができる（Keller 1998）。日本
最普通種のヤマトシロアリ Reticulitermes speratus など，コロニー発達の過程で雌生殖虫が二
次的に生産された補充生殖虫（ネオテニック）に入れ替わる種も存在するが（Matsuura 2020），
雄成虫は何らかのアクシデントが無い限り入れ替わらず，同一個体が繁殖活動に従事し続ける。
雄成虫が極めて長命で，繁殖能力を高いまま維持することができるのは，他の昆虫にはない未知
の遺伝子ネットワークが存在するからではないだろうか？一般に，生殖腺を含む性的形質の発
達に影響する性決定経路の存在は良く知られている（Kopp 2012）。最下流の転写因子 Doublesex
（Dsx）は高度に保存され，ショウジョウバエのターゲットには寿命にかかわる遺伝子群も含ま
れることが明らかになっている（Clough et al. 2014）。申請者らの研究グループは，ヤマトシロ
アリのゲノム配列を解読し（Shigenobu et al. 2022），保存性の高い DNA 結合ドメインをもつ
Dsx 候補を発見した（Miyazaki et al. 2021）。本種の Dsx は，他の昆虫にはないユニークな特
徴を有していた。まず第一に，他の昆虫では性特異的な Dsx アイソフォームが形成されるが，
本種の Dsx は単一エクソン遺伝子であった。第二に，胚発生および後胚発生のいずれにおいて
も雄個体でのみ発現した。更に，系統的に異なる他種（オオシロアリ，タカサゴシロアリ）でホ
モログを探索し，雌雄間での発現を解析すると，いずれも雄個体でのみ発現することが確認され
た。この発見を手掛かりに，シロアリが他の昆虫にはない独特な性決定経路をもち，その下流で
長命化遺伝子ネットワーク（Gene network for longevity; GNL）が働くことで，雄成虫の長寿
命化と高い繁殖能力がもたらされていると考え，実体の解明を目指す本研究課題を着想した。シ
ロアリの GNL の実体を解明し，動物界で最も早く（およそ 1 億 5000 万年前）に繁殖上の分業
を確立させた分子遺伝学的な背景に迫るものである。 
 
２．研究の目的 
 
 同種の個体であれば，何らかのアクシデントが無い限り，寿命が数倍以上も異なることはない。
しかし，社会性動物の生殖個体は，不妊個体よりも数十〜数百倍も長命で，根底にある分子機構
は医学的な見地からも大変興味深い。シロアリでは，抗酸化ストレスが雌成虫（女王）で高いこ
とや（Tasaki et al. 2017），老齢ワーカーの方が若齢ワーカーよりもトランスポゾン抵抗性遺伝
子の発現レベルが高いこと（Elsner et al. 2018）が示されてきたが，生殖虫の例外的に長い寿命
の要因となる GNL が明らかにされた例はない。本研究は，どの種のシロアリも雄成虫（王）が
例外なく長命であることに注目し，寿命に直接的に影響する GNL の実体を明らかにすることを
目指す。性決定遺伝子 Dsx が雄個体でのみ発現するとの発見を手掛かりに，Dsx の下流にシロ
アリ特有の GNL が存在するとの斬新な仮説を検証する。 
 
３．研究の方法 
 
 シロアリの Dsx が雄個体でのみ発現するとの発見を突破口として，下流で働く長命化遺伝子
ネットワーク（GNL）の実体を解明することを目指す。主材料には，ゲノム解読済みのヤマトシ
ロアリを用いる。まず，雄成虫の Dsx 発現を，RNAi により不妊カーストのレベルまで低下さ
せ，寿命が大幅に（数週間程度まで）低下するかを調べる。不妊カーストやネオテニックでも
RNAi を行い，発生ステージや生殖腺の発達状態の差による寿命への影響の違いを精査する。
Dsx の RNAi で影響を受ける遺伝子を RNA-seq でピックアップし，発生ステージ間で比較す
る。続いて，Dsx の下流で働くことが予想される GNL を明らかにするため，Dsx と相互作用す
る部位を検出し，近傍の遺伝子配列を取得することで，Dsx のターゲットとなる遺伝子の候補を
リストアップする。さらに，GNL の候補遺伝子のうち，多分岐の結節点となりうる遺伝子を探
索する。各遺伝子について，異なる発生ステージや部位別の発現解析と RNAi による寿命への
影響を調べ，作用機序を明らかにする。最後に，シロアリの GNL の共通性や進化的な背景を明
らかにするため，系統的に異なるシロアリの別種や姉妹群のキゴキブリを用い，GNL の候補遺
伝子のホモログの有無，発現動態や機能を調べる。ゲノム配列上のシンテニーも比較し，シロア
リで特殊な遺伝子ネットワークが進化し得た要因を解明する。 
 
４．研究成果 
 
本研究の遂行により，次の重要な成果を得た。 
 
(1) シロアリの Dsx と相互作用する下流遺伝子 



 
 モチーフ検索ツール HOMER v4.11（Heinz et al. 2010）を用いて，キイロショウジョウバエ
で報告されている Dsx の結合モチーフ配列（全 24 種類）を，ゲノムが明らかになっているヤマ
トシロアリと他 3 種（ヤマトシロアリと同属別種の R. lucifugus，同科のイエシロアリ
Coptotermes formosanus，別科のナタールオオキノコシロアリ Macrotermes natalensis）のゲ
ノムデータから網羅的に探索した。転写開始点の上流 3.0 kb における Dsx の結合領域を調べた
ところ，ヤマトシロアリでは 101 遺伝子，R. lucifugus では 112 遺伝子，イエシロアリでは 39
遺伝子，ナタールオオキノコシロアリでは 76 遺伝子が候補として選定された。系統的に最も近
縁（同属別種）であるヤマトシロアリと R. lucifugus では，37 遺伝子が共通していたが，他の
種間では共通する遺伝子はほとんどなく，4 種すべてで共通して選定された遺伝子はなかった。
この結果は，シロアリの Dsx の下流が，当初の予測よりも多様化している可能性が高いことを
示している。ヤマトシロアリと R. lucifugus で共通して見つかった 37 遺伝子のうち，少なくと
も 8 遺伝子は，カイコガや線虫を含む他の動物において，精子形成に関係することがわかった。
また，少なくとも 4 遺伝子は，線虫を含む他の動物で寿命の調節に働く遺伝子であることがわ
かった。ヤマトシロアリと R. lucifugus は，両種とも雌生殖虫は単為生殖能をもち，雄生殖虫の
寿命は長いと考えられる。従って，これらの遺伝子が，両種において，Dsx の下流で働く長命化
遺伝子ネットワークを構成する可能性はある。 
 
(2) ヤマトシロアリの Dsx の標的遺伝子 
 
 ヤマトシロアリで Dsx の標的候補として見つかった 101 遺伝子を，先行研究で示されている
雌雄の生殖虫の胸腹部の RNA-seq データ（Shigenobu et al. 2022）と付き合わせ，雌雄で有意
な発現差のある遺伝子（FDR < 0.05）を絞り込んだ。その結果，雄生殖虫（6 遺伝子）と雌生殖
虫（3 遺伝子）でそれぞれ高発現する遺伝子が見つかった。雄生殖虫で高発現する 6 遺伝子のう
ち，piwi-like protein Siwi（piwi）と B-box type zinc finger protein（B-box）は，ゲノム配列
が明らかになっている同属別種の R. lucifugus でも，Dsx の標的候補として同定されていた。
piwi はカイコガの精子形成に重要な役割をもち（Kawaoka et al. 2009），B-box は線虫の寿命
を調節する働きがある（Tiku et al. 2016）。また，雌生殖虫で高発現する遺伝子（Vitellogenin
や Beta-glucosidase）が Dsx の候補遺伝子に含まれていることは，本種の Dsx が転写の促進だ
けでなく抑制の働きも担うことを示唆している。 
 続いて，piwi と B-box が，シロアリの Dsx の雄形質の発達に影響する重要な標的遺伝子であ
ると考え，Dsx のRNAiによる遺伝子発現量への影響を調べた。Dsx とコントロール遺伝子（GFP）
の dsRNA または siRNA を合成し，雄個体へのインジェクションを行い，3-6 日後の発現量を
解析した。その結果，Dsx の発現量は，コントロールと比較して有意に上昇することが明らかに
なった。詳細な理由は不明であるが，この結果はチャバネゴキブリで行われた先行研究（Wexler 
et al. 2019）と矛盾せず，より早いタイミングで発現量が抑制されたリバウンドの効果である可
能性がある。また，ゴキブリやシロアリで観察される系統特異的な問題である可能性もあるため，
今後の更なる解析が必要である。但し，Dsx の RNAi により，piwi と B-box の発現量が特徴的
に変化することは確かめられたため，少なくとも本種では，これらの遺伝子が Dsx の下流で働
く標的候補であることが考察される。 
 
(3) シロアリにおける Dsx の構造と発現の変化 
 
 ヤマトシロアリで見出された Dsx は，これまで知られていた一般的な昆虫の Dsx の特徴とは
いくつかの点で異なっていた。すなわち，Dsx の 2つの保存領域（doublesex/mab-3 DNA-binding 
domain (DM)と oligomerization domain (OD)）のうち，後者を欠く単一エクソン遺伝子であり，
後胚発生過程では雄個体でのみ発現が確認された。これらの特徴が，シロアリで一般的であるの
かを明らかにするために，ヤマトシロアリが属するミゾガシラシロアリ科とは異なる 3 つの科
のシロアリを対象に，Dsx の同定を試みた。オオシロアリ科のネバダオオシロアリ Zootermopsis 
nevadensis は，既知のゲノム配列から相同遺伝子が見つからないため（Miyazaki et al. 2021），
先行研究で実施された雄生殖虫の RNA-seq データ（Terrapon et al. 2014）から de novo アセ
ンブリを構築して探索した。レイビシロアリ科のサツマシロアリ Gryptotermes satsumensis は
新たに RNA-seq を実施し，de novo アセンブリを構築して探索した。シロアリ科のタイワンシ
ロアリ Odontotermes formosanus は，ゲノム DNA と mRNA を抽出し，保存領域に設計した
プライマーによる PCR で配列取得を試みた。その結果，OD ドメインが見られないことは 3 種
で共通して見られたが，エクソン数や性間の発現パターン，ゲノム上の位置が種間で異なってい
ることが強く示唆された。特に，ミゾガシラシロアリ科よりも祖先的な系統であるオオシロアリ
科やレイビシロアリ科で，エクソン数が 2 つ以上あることやゲノム配列上のシンテニーが保存
されていないことなどが明らかになった。これらの違いが，シロアリ系統内での一連の進化的な
変遷を示しているのかを明らかにするためには，更に解析対象種を増やして検討する必要があ
る。 
 
5. 結論 



 ヤマトシロアリでは，Dsx が標的とする遺伝子の候補に，精子形成だけでなく寿命に関係する
複数の遺伝子が存在することが確かめられた。本種の雄生殖虫では，これらの遺伝子が Dsx の
下流で GNL を構成し，高い繁殖力と長寿を実現している可能性がある。ただし，当初はシロア
リの Dsx の働きには共通性があると考えていたが，Dsx が標的とする下流の遺伝子は系統間で
多様性が高く，シロアリで共通する GNL を同定することはできなかった。更に，シロアリの Dsx
の遺伝子構造（エクソン数）や発現パターン，ゲノム上の位置には，種間で大きな違いがあるこ
とがわかった。これらの Dsx に関係する多様性が如何なる意味を持つのかは，シロアリの生物
学における今後の重要な課題になると考えられる。 
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